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О ПОТЕНЦИАЛЕ МЕТОДА ГЕОТРОПИЧЕСКИХ ИЗГИБОВ 

В ИССЛЕДОВАНИИ РОСТА СФАГНОВЫХ МХОВ

В. Л. Миронов

Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Существует около десятка методов определения линейного прироста сфагновых 
мхов. Большинство их связано со значительными трудозатратами, малой произво-
дительностью и сопутствующими артефактными явлениями, влияющими на оцен-
ку прироста. В данной работе описываются возможности недавно разработанного 
метода геотропических изгибов, основанного на четко выраженной отрицательной 
геотропической реакции побегов сфагновых мхов. В работе предлагаются некото-
рые варианты определения линейного прироста и рассматриваются актуальные 
направления исследований, которые можно успешно развивать с использованием 
метода геотропических изгибов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: естественные маркеры; отклонение побегов; снеговая на-
грузка; нивальные и искусственно индуцированные геотропические изгибы; арте-
фактное явление.

V. L. Mironov. ON THE POTENTIAL OF THE METHOD OF GEOTROPIC 

CURVATURES FOR THE STUDY OF GROWTH IN PEAT MOSSES

There is around a dozen of methods for determination of length increment in peat moss-
es. A majority of them are very labour intensive but with low output and some artefactual 
phenomena that aff ect the increment estimates. This paper describes the capabilities 
of the recently designed method of geotropic curvatures, which is based on the explicit 
negative geotropic response of peat moss shoots. Several variants of determining length 
increment are suggested and some promising lanes of research which can be promoted 
using the method of geotropic curvatures are considered.

K e y w o r d s: innate markers; shoot declination; snow load; nival and artifi cially induced 
geotropic curvatures; artefactual phenomenon.

Введение

Метод геотропических изгибов – недавно 
разработанный метод, основанный на исполь-
зовании геотропических изгибов стебля в роли 
маркеров для определения линейного прирос-
та сфагновых мхов (рис.) [Миронов, 2016]. Воз-
можность использования изгибов стебля для ре-
шения подобных задач использовалась и в более 

ранних работах [Корчагин, 1960; Мульдияров, 
Лапшина, 1983; Camill et al., 2001; Vitt, 2007], 
однако специальное исследование их генезиса 
было проведено совсем недавно [Mironov, 2016; 
Mironov et al., 2016]. В ранних работах господ-
ствовало petitio principii о том, что любые изгибы 
стеблей образуются в начале вегетационного 
периода, поэтому годичным приростом мож-
но считать расстояние между последовательно 
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расположенными изгибами [Camill et al., 2001]. 
В настоящее время четко установлено, что по-
добный взгляд зачастую не соответствует дейст-
вительности, поскольку стимулом образования 
изгибов выступает отклонение побегов и не все 
вызывающие его факторы связаны с началом 
вегетации. В связи с недооценкой этого факта 
использование изгибов стебля в ранних работах 
имело тенденцию к занижению линейного при-
роста побегов, что было наиболее типичным для 
видов мочажинных местообитаний.

Образование геотропических изгибов в усло-
виях болотных экосистем севера происходит 
обычно в результате отклонения побегов под 
действием снеговой нагрузки, колебания уров-
ня болотных вод, проливных дождей и импакт-
ного действия человека и животных на сфагно-
вый покров. Как правило, образование геотро-
пических изгибов происходит на значительном 
протяжении сфагновой дернины, при этом по 
мере нарастания побегов расположение таких 
изгибов имеет структуру слоя. Наличие инфор-
мации о причинах или времени формирования 
изгибов стебля позволяет использовать их для 
решения различных задач и делает их наиболее 
перспективными маркерами для широкого кру-
га исследований роста сфагновых мхов.

Решение некоторых прикладных задач 

с помощью метода геотропических изгибов

Определение линейного прироста побегов 
с начала вегетации

Снеговая нагрузка обычно является до-
статочным стимулом для формирования 

нивальных геотропических изгибов, они мо-
гут появляться как в начале зимы, так и вес-
ной [Mironov et al., 2016]. В мочажинах и топях 
с непромороженным сфагновым покровом 
нивальные изгибы образуются спустя неко-
торое время после выпадения достаточного 
количества снега. В этих местообитаниях уже 
в субнивальных условиях может происходить 
некоторый прирост побегов [Миронов, 2017б]. 
При раннем промерзании сфагнового покрова 
нивальные изгибы образуются после оттаива-
ния весной.

Нивальные изгибы могут быть использова-
ны для определения линейного прироста с на-
чала вегетации, что может быть востребовано 
при оценке годичного прироста побегов или 
при проведении непрерывного мониторинга 
их роста. Для решения этих задач требуется 
тщательный выбор модельных участков, имею-
щих ровную неповрежденную моховую дернину 
и относительно стабильный гидрологический 
режим. По нашим наблюдениям, в подобных 
условиях нивальные изгибы обычно форми-
руют выраженный слой в сфагновом покрове, 
при этом дополнительно они могут сочетать-
ся с локальным более плотным расположени-
ем веточек побега и сплюснутостью побега, 
обусловленной действием снеговой нагрузки. 
На участках с развитым травяным покровом 
или нестабильным гидрологическим режимом 
слой нивальных изгибов не всегда отчетливо 
выражен, иногда он не отличается от изгибов 
аквального генезиса. Кроме того, на некото-
рых участках дернины они могут изначально от-
сутствовать либо оторфовываться в процессе 
роста побега. В подобных случаях невозможно 

Принципиальный механизм образования геотропических изгибов in situ 
[по Mironov et al., 2016]

Основные этапы: 1. Интактная сфагновая дернина. 2. Внешнее воздействие, вызы-
вающее отклонение побегов. 3. Отклоненное состояние побегов в сфагновой дерни-
не. 4. Образование геотропических изгибов
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их использование для оценки годичного при-
роста. Основными преимуществами нивальных 
изгибов являются их широкое распростране-
ние и отсутствие какого-либо артефактного 
воздействия на рост побегов, характерного для 
большинства методов [Миронов, 2017а].

Определение линейного прироста побегов 
с заданного момента

При решении некоторых задач использова-
ние нивальных геотропических изгибов оказы-
вается невозможным либо не вполне оправ-
данным. В подобных случаях геотропические 
изгибы могут быть индуцированы на исследу-
емом участке путем искусственного вдавлива-
ния дернины. Эта процедура осуществляется 
как вручную, так и с использованием подручных 
средств, при этом оказываемое механическое 
воздействие не должно приводить к поврежде-
нию побегов. Вдавливание дернины приводит 
к сокращению расстояния между головками по-
бегов и уровнем воды, что может оказывать по-
ложительное влияние на рост побегов и защи-
щать их от высыхания [Yazaki, Yabe, 2012]. Дан-
ную процедуру можно применять для оценки 
прироста в случаях, когда отсутствуют или не 
могут быть идентифицированы нивальные из-
гибы или когда необходимо точно знать время 
образования изгибов. Искусственную индукцию 
геотропических изгибов также целесообраз-
но использовать для повышения точности при 
мониторинге скорости роста быстрорастущих 
видов, поскольку на значительных приростах 
увеличивается ошибка в определении скорости 
роста. Сильное вдавливание побегов отмечает-
ся в следах человека и животных. Значительная 
часть побегов в них повреждается за счет чрез-
мерной нагрузки, однако сопутствующее выра-
женное отклонение побегов стимулирует фор-
мирование отчетливых геотропических изги-
бов стебля. Такие изгибы, при сопровождении 
данными по средней скорости роста побегов, 
потенциально могут применяться в прикладных 
целях, например, для приблизительной оценки 
срока давности следов человека.

Определение линейного прироста побегов 
в искусственных условиях

При выращивании сфагновых мхов в лабо-
ратории для оценки их прироста также может 
быть использован метод геотропических из-
гибов. В настоящее время одним из наиболее 
распространенных методов изучения роста по-
бегов в таких случаях является их обрезание до 
известной длины [Смоляницкий, 1977; Paff en, 

Roelofs, 1991; Berg et al., 2013]. Эта процедура 
достаточно трудоемка и требует значительных 
временных затрат. Кроме того, возможно, что 
она сокращает транслокацию химических эле-
ментов [Aldous, 2002] и площадь поверхностей, 
колонизируемых симбиотическими микроорга-
низмами [Raghoebarsing et al., 2005], что может 
отрицательно влиять на рост побегов. Метод 
геотропических изгибов, в отличие от данно-
го метода, требует только помещения побегов 
в емкость для выращивания под некоторым 
наклоном, что вызовет образование изгибов 
стебля, от которых в дальнейшем можно изме-
рять прирост. При этом не требуется какой-ли-
бо дополнительной специальной обработки.

Перспективные направления исследований 

при использовании метода геотропических 

изгибов

Анализ временных рядов показателей роста 
побегов

Под временным рядом понимается после-
довательный ряд значений, полученных в раз-
ные моменты времени. При исследовании про-
цессов роста сфагновых мхов классическими 
методами использовались временные ряды, 
единицами времени которых являются годы 
[Grabovik, Nazarova, 2013], месяцы либо интер-
валы меньшей размерности вплоть до неде-
ли [Asada et al., 2003]. Использование метода 
геотропических изгибов позволяет сокращать 
интервалы между наблюдениями и увеличи-
вать объем выборок. Это позволяет наблюдать 
некоторые биологические феномены, которые 
ранее было невозможно обнаружить другими 
методами, например биоритмы роста побегов. 
Среди них недавно были описаны циркатри-
гинтанные ритмы роста дернины Sphagnum 
riparium Ångstr, которые, по всей видимости, 
связаны с лунным циклом [Mironov, Kondratev, 
2017]. Объем материала, на котором они были 
выявлены, составил около 40 000 измерений 
прироста побегов, а интервал в сборе данных 
с 4–7 дней в первый год исследования был до-
веден до 2–3 дней во второй год исследования. 
Возможно, что дальнейшее сокращение интер-
вала позволит обнаружить ритмы меньшего по-
рядка. Временные ряды, помимо ритмических 
процессов, могут содержать тренды, игнориро-
вание которых иногда может приводить к лож-
ным заключениям о причинно-следственных 
связях с факторами среды или об отсутствии 
таковых. Для учета подобных эффектов приме-
няются специальные методы детрендирования 
[Quinn, Keough, 2002]. Анализ временных рядов 
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позволяет исследовать не только непосред-
ственную корреляцию с факторами среды, но 
и выявлять скрытые и смещенные во времени 
зависимости, которые могут присутствовать 
в процессе сезонного развития сфагновых 
мхов. Несмотря на широкое применение ана-
лиза временных рядов в различных отраслях 
науки, на данный момент в области биологии 
сфагновых мхов подобный анализ практически 
не используется, что, по всей видимости, объ-
ясняется недостаточной производительностью 
стандартных методов.

Изучение свойств вариабельности 
сфагновой дернины в процессе ее развития

Сфагновая дернина – естественная форма 
существования сфагновых мхов в природных 
условиях, в составе которой они обладают наи-
большей устойчивостью к неблагоприятным 
факторам окружающей среды. Свойства сфаг-
новой дернины описывались некоторыми авто-
рами [Смоляницкий, 1977; Панов, 2006], одна-
ко при их описании использовался в основном 
эмпирический подход. Применение метода 
геотропических изгибов дает возможность от-
слеживания динамики количественных пока-
зателей вариабельности сфагновой дернины 
в процессе ее роста. Поскольку дернины раз-
ных видов отличаются по плотности побегов 
и гетерогенности в их линейном приросте, 
представляется возможным исследование их 
вариабельности на основе доступных показате-
лей вариабельности (дисперсия, стандартное 
отклонение, коэффициент вариации). Такие 
показатели могут быть вычислены по выбор-
кам линейного прироста побегов. Ранее ре-
шение подобной задачи было затруднительно, 
поскольку при искусственном маркировании 
побегов (например, перевязками) значения ес-
тественной вариабельности было невозможно 
определить из-за сильного нарушения сфагно-
вой дернины. Более того, некоторые методы, 
например метод колышков и метод сетки, не-
пригодны для решения подобной задачи.

Оценка годичного прироста в различных 
местообитаниях

Годичные приросты сфагновых мхов изу-
чаются с давних пор, в связи с чем может сло-
житься впечатление об отсутствии актуаль-
ности подобных исследований. Однако наши 
данные свидетельствуют о необходимости их 
проведения. В условиях мочажинных место-
обитаний значительная часть данных получе-
на методом перевязок, а в условиях кочковых 

(грядовых) местообитаний – методом колыш-
ков (или его модификаций). Оба метода име-
ют специфические систематические ошибки, 
обусловливающие их тенденцию к занижению 
оценки прироста. Метод перевязок нарушает 
целостность сфагновой дернины, в результа-
те чего может нарушаться естественное водо-
снабжение побегов и происходить замедление 
или остановка их роста [Солоневич, 1966]. Ме-
тод колышков подразумевает надежную фик-
сацию маркеров только в достаточно плотной 
дернине, которая одновременно имеет более 
низкую скорость роста. По результатам прямо-
го сравнения обнаружено, что в обводненных 
местообитаниях метод перевязок дает резуль-
таты на 7,5–45,8 % ниже, чем метод геотропи-
ческих изгибов [Mironov et al., 2016]. Сравнение 
опубликованных данных по приросту Sphagnum 
fuscum и S. magellanicum в кочково-грядовых 
местообитаниях с полученными нами данными 
показывает еще более существенные разли-
чия. Определенный методом геотропических 
изгибов прирост S. fuscum варьирует от 13 до 
75 мм (среднее ± СКО: 26,8 ± 11,3 мм), а при-
рост S. magellanicum – от 20 до 135 мм (сред-
нее ± СКО: 42,8 ± 18,6 мм) [Миронов, 2017а], 
в то время как ранее в Карелии их прирост оце-
нивался соответственно в 2–15 и 4,4–19,2 мм 
[Грабовик, 1994]. Таким образом, полученные 
методом геотропических изгибов оценки ли-
нейных приростов существенно превышают 
общепринятые данные. Отчасти это может объ-
ясняться тем, что кроме открытых местообита-
ний нами были исследованы указанные виды 
в местообитаниях лесных болот, где прирост 
оказался заметно выше. Ранее такие место-
обитания практически не исследовались из-за 
ограниченных возможностей применения стан-
дартных методов. Сфагновая дернина имеет 
здесь более стабильное увлажнение в течение 
вегетации и, в отличие от открытых местооби-
таний, менее подвержена высыханию. Таким 
образом, использование метода геотропичес-
ких изгибов дает возможность исследовать 
линейный прирост побегов в широком спект-
ре местообитаний.

Заключение

Геотропические изгибы являются естествен-
ными и легко узнаваемыми маркерами прирос-
та побегов сфагновых мхов. Данные маркеры 
образуются на значительном протяжении дер-
нины вследствие естественных причин, а также 
могут быть вызваны искусственным вдавлива-
нием дернины. В настоящее время они ограни-
ченно используются при исследовании роста 
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сфагновых мхов, однако с их помощью можно 
решать некоторые новые задачи и значитель-
но упрощать процесс сбора данных. Исполь-
зование геотропических изгибов позволяет 
максимально детализировать процесс сбора 
данных, что обеспечивает возможность полу-
чения достаточно подробных временных рядов 
параметров роста за период вегетации. Кроме 
того, интересным представляется сравнение 
оценок линейного прироста, полученных на-
стоящим методом, с более ранними результа-
тами. По предварительным данным, эти оценки 
могут существенно превосходить более ранние 
данные, это связано с отсутствием негативно-
го артефактного воздействия, полным охватом 
периода роста, возможностью оценивать при-
рост в некоторых слабоизученных местообита-
ниях. Конечно, метод геотропических изгибов 
имеет и свою сферу применения, границы ко-
торой еще предстоит выяснить. Так, например, 
он непригоден для изучения роста сфагновых 
мхов, обитающих в водной толще. Опреде-
ленные трудности могут возникать при оценке 
прироста сфагновых мхов с замаскированны-
ми нивальными изгибами в топях и мочажинах 
или отсутствующими нивальными изгибами на 
плотных кочках. Однако в этих условиях могут 
применяться искусственно индуцированные 
геотропические изгибы.

Работа выполнена в рамках государ-
ственного задания ИБ КарНЦ РАН (проект 
№ 0221-2014-0035).
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